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N° 21. P. S. Chen, Zürich. -— Die Entwicklung des Ur- 
segmentmaterials von Bombinator im Tritonkeim 
(Transplantationen im Gastrulastadium) U 
(Mit 6 Textabbildungen.) 

(Aus dem Zoologisch-vergl. anatomischen Institut der Universität 
Zürich.) 


In einer neulich erschienenen Arbeit hat Baltzer (1952) auf 
die Schwierigkeit der Homologisierung der LTsegmente von Anuren 
zu Urodelen hingewiesen. Kurz nach dem Schluss der Xeuralwülste 
besitzen die beiden Amphibientypen bereits deutlich segmentierte 
Somiten, die im allgemeinen recht ähnlich aussehen. Bei näherer 
Betrachtung zeigen sich aber sowohl in der Zahl der Somiten als 
auch in der Grösse des einzelnen Segments starke Unterschiede. 
Infolgedessen ist eine Homologisierung schwierig, weil eben ..die 
Urodelen mit zahlreichen und die Anuren mit wenigen Segmenten 
nicht Segment für Segment vergleichbar sind” (Baltzer 1952). 
Auf diese Problematik hat schon Spemann (1915) hingewiesen. 

Trotz der morphologischen Divergenzen können jedoch ge¬ 
meinsame Faktoren vorhanden sein, die auf die Entwicklung der 
Somiten in den beiden Amphibienordnungen in ähnlicher Weise 
einwirken. Um diese Möglichkeit experimentell zu prüfen, müssen 
wir entwicklungsphysiologische Methoden anwenden, die eine 
kausale Analyse der Differenzierungsvorgänge ermöglichen. In 


1 Ausgeführt mit der Unterstützung der Karl IlEscHELER-Stiftung. 
Herrn Prof. F. Baltzer und Herrn Prof. E. Hadorn möchte ich für ihr 
Interesse und ihre wertvolle Kritik, mit der sie meine Arbeit förderten, meinen 
herzlichen Dank aussprechen. 
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xenoplastisch zusammengesetzten Chimären können wir fest¬ 
stellen, ob das Material der beiden Gruppen überhaupt austausch¬ 
bar ist. Wenn dies der Fall ist, fragen wir uns weiter, auf welche 
Weise die beiden Partner sich gegenseitig beeinflussen und in 
welchem Masse die Differenzierung des Implantats durch die 
arteigenen Faktoren und durch die neue Umgebung des Wirts 
bedingt ist. 

Auch vom histogenetischen Standpunkt aus ist eine eingehende 
xenoplastische Analyse der Myotomentwicklung wünschenswert. 
Unsere Erkenntnisse über die Faktoren, die die Entwicklung und 
Differenzierung der Muskulatur bei den Amphibien kontrollieren, 
sind wohl noch recht lückenhaft. So bleiben vor allem die Ein¬ 
flüsse der benachbarten Organe auf die Myotomentwicklung unklar 
und strittig. Es sind zwar schon einige Arbeiten über die Trans¬ 
plantation A T on Ursegmentmaterial zwischen Amiren und Urodelen 
A-eröffentlicht worden (Geinitz 1925, Muchmore 1952). Da aber 
alle diese Experimente auf andere Fragestellungen ausgerichtet 
Avaren, ergaben sich meistens keine brauchbaren und ausführlichen 
Auskünfte über die morphogenetischen Beziehungen zwischen dem 
Implantat und dem Wirt. 

Im Bestreben, einen Beitrag zur Lösung der Homologie- und 
Differenzierungsprobleme zu erbringen, habe ich zahlreiche xeno¬ 
plastische Transplantationen des Ursegmentmaterials zwischen 
Bombinator pachypus und Triton alpestris im Gastrula- und Neu- 
rulastadium durchgeführt. Im folgenden werden ausschliesslich die 
Ergebnisse der „Gastrulaserien“ berücksichtigt und zwar nur die 
Differenzierung des Bombinatormesoderms im Tritonkeim. Die 
genaue Beschreibung soA\ r ie die Resultate der anderen Versuchs¬ 
reihen sollen in einer späteren Publikation A T eröffentlicht werden. 

Experimentelle Befunde 

Ein Stück präsumptrves Ursegmentmaterial wurde einer frühen 
mit Nilblausulfat gefärbten Bombinatorgastrula entnommen und 
an die entsprechende Stelle einer Tritongastrula A^erpflanzt (Abb. 1). 
Das Implantat A\ r andert bald nach der Operation in das Innere des 
Wirts ein und bildet später einen gut erkennbaren längshegenden 
blauen Streifen in dem Somitenbereich. In den bestgelungenen 
Fällen ist die Segmentzahl schon in sehr frühen Stadien erkennbar. 
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Die Bombinatorursegmente sind eindeutig kürzer, und ihre Anzahl 
ist in der Region des Transplantats stets grösser als die Zahl der 
Tritonsegmente in der entsprechenden Strecke auf der Kontroll- 
seite (Abb. 2). Der lebende Embryo zeigt also, dass die Segmentie- 



Abb. i. 

Transplantation von präsumptiven Ursegmentmaterial aus 
früher Bombinator -Gastrula an die entsprechende Stelle 
einer 7>ü<w-Gastrula (Harrison 10-11). 


rung des Bombinatormesoderms autonom vor sich geht. 
Diese Tatsache wurde durch die Schnittuntersuchungen bestätigt. 

In sämtlichen Fällen ist die Ursegmentdifferenzierung des 
Implantats weiter vorgeschritten als die des Tritonkeims (Abb. 3). 
Die Bombinatorzellen enthalten weniger Dotterkörnchen und zeigen 



a und b. 7>üo/i-Larve (Harrison 29) 4 Tage nach der Operation (Schema 
wie Abb. 1). a) Bombinator-Ur Segmente (punktiert) auf der operierten 
Seite; b) Triton-XJ rsegmente auf der Kontrollseite. Vergr. 17 X. 


deutlicher differenzierte quergestreifte Fibrillen. Überraschend ist 
der Befund, dass in den Embryonen, wo das Bombinator- und 
Tritonmaterial dicht nebeneinander lag, keine einheitlich zusam¬ 
mengesetzten Myotome beobachtet wurden. In einigen Fällen 
scheinen die i?omfrmtffor-Muskelfibrillen direkt in die unmittelbar 
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anschliessenden Muskelfasern von Triton überzugehen. Chimärische 
Myotonie, die eine wirkliche Einheit bilden, wurden bis jetzt nie 
gefunden. Da das Entwicklungstempo des kombinierten Gewebes 
bei den beiden Formen stark verschieden ist, wird wohl ein echt 



Abb. 3. 

Frontalschnitt. Triton-Larve (Harri- 
son 28) 4 Tage nach der Operation 
(Schema wie Abb. 1). Rechte Seite 
mit weiter differenzierten Bombinator- 
LTsegmenten (BU) aus implantiertem 
Material, linke Seite mit Triton-XJrseg- 
mente (TU) aus Wirtsmaterial. NR 
= Xeuralrohr. Vergr. 55 X. 



Abb. 4. 

Frontalschnitt. Triton -Larve (Harri- 
son 28) 4 Tage nach der Operation 
(Schema wie Abb. 1). Bombinator - 
(BU) und TVitott-Ursegmente (TU) 
dicht nebeneinander, aber keine Ver¬ 
schmelzung (rechts im Bild). Vergr. 
50 X. 


chimärischer Organaufbau stark erschwert, wenn nicht verun¬ 
möglicht. 

In einigen Fällen sind die Bombinatorfasern, anstatt der Wirts¬ 
achse parallel zu laufen, unregelmässig in den Tritonkeimen orien¬ 
tiert. Diese Unregelmässigkeit wird stets bei solchen Embryonen 
angetroffen, wo die Bombinator- und Tritonursegmente zusammen 
auf derselben Seite auftreten. (Abb. 4.) Falls die Implantate keine 
normalen Beziehungen zu den benachbarten Organen beibehalten, 
findet eine Streckung der Fasern nicht statt. Diese befinden sich 
deswegen in einem ungeordneten Zustand. Eine ähnliche Unregel- 
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mässigkeit wurde auch von Holtfreter (1933) und Yamada 
(1940), die sich mit ähnlichen Problemen beschäftigten, beobachtet. 

Es wurden auch Fälle beobachtet, wo das verpflanzte Urseg- 
mentmaterial zwischen der Chorda und dem Neuralrohr lag. In 
solchen Embryonen entwickelt sich das Neuralrohr atypisch und 



NR 


BM 


Abb. 5. 


Querschnitt. Triton -Larve (Harrison 33) 5 Tage nach der Operation (Schema 
wie Abb. 1). Neuralrohr (NR) von implantiertem Bombinator -Material 
(BM) unterlagert mit „Basalmassen“-Bildung. TM = TVüorc-Myotom. 
Vergr. 47 X. 

bildet auf der ventralen Seite eine „Basalmasse“ (Abb. 5), wie sie 
auch für völlig chordalose Keimbereiche charakteristisch ist. 
(vergl. Lehmann 1928). 

In 27 von 65 Fällen ist die Formbildung des Medullarrohrs 
stark asymmetrisch. Im Vergleich zu der Kontrollseite 
ist die Rohrwand auf der operierten Seite verdünnt und verkürzt. 
Nach Lehmann (1928) soll die Entwicklung der Neuralplatte von 
der Menge des unterlagernden Mesoderms abhängig sein. (Siehe auch 
Suzuki 1928 und Bruns 1931). Die mikroskopische Untersuchung 
sämtlicher Schnitte ergibt, dass die Quantität des eingepflanzten 
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Bombinatormatcrials auf der operierten Seile im allgemeinen 
gegenüber der dos Wirlsmalerials auf der Konirollseile vermindert 
ist. Daraus ist zu sehliessen, dass eine Verminderung des unter¬ 
lagernden Somitenmesoderins, gleichgültig ob sie durch (hui Mate¬ 
rial Verlust einer einfachen Defekt¬ 
setzung oder durch den Mangel 
an eingepflanzteiu Bombinatorme- 
soderin verursacht ist, stets eine 
Minderleistung des darüberliegen¬ 
den Neuralgewebes zur Folge hat. 

Auf Grund ihrer Befunde über 
die gegenseitige Beeinflussung der 
Neural- und Muskeldifferenzie- 
rung, sind Detwiler (1934) und 
Lehmann (1927) der Meinung, dass 
eine enge Korrelation zwischen der 
Ganglienbildung und der Somiten- 
segmentierung besteht (vgl. Rosin, 

1943). Die Resultate meiner Ver¬ 
suche zeigen, dass diese Regel 
auch für die Chimären gilt. In 
allen untersuchten Fällen, wo die 
Keime weit genug aufgezogen 
wurden, kam es zu einer asym¬ 
metrischen Ausbildung der Spinal¬ 
ganglien auf den beiden Seiten. 

Dabei richtet sich die Zahl und Lage der Spinalganglien, die ja alle 
aus dem Wirtsmaterial entstanden sind, nach der Zahl und Ver¬ 
teilung der Myotome des Bombinatorimplantats. Es wird 
damit gezeigt, dass der entscheidende Fak¬ 
tor für die Topogenese der Ganglien von den 
Myotomen ausgeht. In dieser Induktions¬ 
beziehung manifestiert sich eine für Triton und 
Bombinator vertretbare, d . h . h o mo d y n a me 
Leistung. Die Bombinatormyotome wurden überdies vom 
Wirt aus innerviert, und die Larven bewegten sich normal. 

Ausserdem hat das Implantat oft Vornierenkanälchen geliefert, 
die sich nicht immer ortsgemäss, aber meistens doch in der un¬ 
mittelbaren Nähe der Wirtsvorniere befinden. 



Frontalschnitt. Triton - Larve 
(Harrison 44) 17 Tage nach der 
Operation (Schema wie Abb. 1). 
Bombinator -Myotome (BM) im 
degenerierten Zustand (links im 
Bild zwischen Wirtsmyotomen 
und Chorda). TM = Triton- 
Myotom. Vergr. 40 x . 
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Bei operierten Keimen, die älter als 9 Tage sind, fängt das 
Implantat an zu degenerieren. Dieser Zerfall erreicht etwa zwei 
Wochen nach der Operation einen hohen Grad. Die Muskelfasern 
zeigen ein ungeordnetes Bild, und pyknotisehe Kerne und Phago¬ 
zyten werden an der Operationsstelle angehäuft (Abb. 6). 

Schlussbetrachtung 

Das präsumptive Ursegmentmaterial der frühen Bombinator- 
gastrula, wenn homotop in eine Tritongastrula eingepflanzt, ent¬ 
wickelt sich zum grossen Teil herkunftsgemäss zu Somiten. Die 
Ergebnisse deryorliegenden Versuche zeigen deutlich, dass ordnungs¬ 
spezifische Eigenschaften, wie die Somitenzahl und die Segment¬ 
grösse yom Implantat beibehalten wurden. Das Implantat 
entwickelt sich also autonom. Für die normale 
Muskeldifferenzierung der Urodelen scheinen nach Untersuchungen 
an Isolaten sowohl die Chorda (Yamada 1940) als auch die Neural- 
platte und das Entoderm (Muchmore 1951) eine wichtige Rolle zu 
spielen. Da in den yorliegenden chimärischen Kombinationen 
meist keine wesentlichen topographischen Störungen auftreten, 
dürfen wir wohl mit Recht annehmen, dass die gleichen Faktoren 
auch für die hier im Implantat durchgeführte Somitentwicklung 
wirksam war. Dies bedeutet dass ein weitgehend ähnliches Ent¬ 
wicklungssystem in der Myotomdifferenzierung bei Anuren und 
Urodelen vorliegt. 

Die vorläufige histologische Untersuchung der Chimären ergibt 
das folgende: 1. Die geringere Breite des verpflanzten Bombinator- 
mesoderms hat eine entsprechende Schwächung der Neuraldifferen- 
zierung im darüberliegenden Gewebe zur Folge; 2. Das Neuralrohr, 
das unmittelbar von der wirtsfremden Bombinatormuskulatur 
unterlagert ist, weist eine ,,Basalmassen“-Bildung auf; 3. Es 
besteht eine Korrelation zwischen der Bildung der Wirtsganglien 
und der Segmentierung der Bombinatorsomiten. Solche Abnormi¬ 
täten treten aber auch in Urodelenkeimen auf, die durch einfache 
Defektsetzung oder durch homoplastische Transplantation beein¬ 
flusst werden. Daher kann man annehmen, dass 
der Ersatz von Tritonmaterial durch Bom- 
binatormesoderm in unseren Versuchen keine 
wesentlichen Änderungen der morphogene- 



TRANSPLANTATIONEN IM KEIM VON IIOMIMN \TI)II 


52 ;] 

t i s c li 0 11 V 0 1 * g ä 11 g 0 z u r I 0 I g e li a l , d i 0 s f) 0 z i e 11 
(1 u r c li (1 c n 0 r (1 n u 11 g s f r 0 in d e n (1 li a r a k t e r d e s 
i m p 1 a n t i 0 r t e n M a t e r i a 1 s v e r u r s a c h t \v ü r d e n . 

Die harmonische Entwicklung der liier untersuchten Chimären 
zeigt, dass das Anurenmesoderin befähigt ist, sich dem inorpho- 
genetischen System eines Crodelenkeims einzupassen. Die indukti¬ 
ven und topogenetischen Systeme, die der Myotomdifierenzierung 
zugrunde liegen, können daher bei den beiden Amphibienordnungen 
als homodynam im Sinne Baltzers (1950) bezeichnet werden. 
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